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Аннотация. Ель европейская (Picea abies (L.) Karst.) является одним из основных лесообразующих видов 
Беларуси, выполняя важные экономические, экологические и социальные функции. Еловая формация региона ха-
рактеризуется сложной историей формирования своей популяционно-генетической структуры. Целью данной рабо-
ты являлся геногеографический анализ популяций P. abies и установление региональных особенностей ее генофон-
да на территории Беларуси. Проведен молекулярно-генетический анализ микросателлитных (SSR) локусов хлоро-
пластной ДНК и локуса mt15-D02 митохондриальной ДНК P. abies в 57 древостоях естественного происхождения. 
Выявлено 19 аллельных вариантов локусов Pt63718, Pt26081, Pt71936 хпДНК и два аллельных варианта mt15-D02 
мтДНК. Установлено географическое распространение аллелей и рассмотрены региональные особенности геногео-
графической дифференциации еловой формации. Для еловых древостоев юга Беларуси (Брестская и Гомельская об-
ласти), где пролегает южная граница сплошной области распространения P. abies и ее островные местонахождения, 
частота встречаемости отдельных аллельных вариантов SSR-локусов хпДНК имеет наиболее выраженные отклоне-
ния от их средних значений по стране. Анализ хпДНК показал наличие определенных региональных особенностей 
геногеографической структуры еловой формации в направлении «юг–север» и «запад–восток», а мтДНК – концен-
трацию на юго-западе Беларуси деревьев P. abies южного (карпатского) происхождения, на остальной части страны – 
северного (бореального). Результаты проведенного геногеографического анализа популяций P. abies могут служить 
основой для совершенствования лесосеменного районирования данного вида.
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Abstract. Norway spruce (Picea abies (L.) Karst.) is one of the main forest-forming species in Belarus. It plays import-
ant economic, ecological and social roles. The spruce forest of the region is characterized by a complex history of the forma-
tion of its population genetic structure. The aim of this study was the genogeographic analysis of P. abies populations and the 
description of regional features of its gene pool in Belarus. Molecular genetic analysis of microsatellite (SSR) loci of chloro-
plast DNA and mt15-D02 locus of mitochondrial DNA of Norway spruce was carried out for samples from 57 naturally origi-
nated forest stands. We identified 19 allelic variants of the Pt63718, Pt26081, Pt71936 cpDNA loci and two allelic variants of 
mt15-D02 mtDNA. The geographical distribution of the alleles has been described and the regional features of the genogeo-
graphic differentiation of the spruce forests have been considered. The southern border of the continuous distribution area of 
P. abies and its island localities lie in the south of Belarus (Brest and Gomel regions). The frequency of occurrence of individ-
ual allelic variants of cpDNA SSR loci has the most pronounced deviations from the average values for the whole country in 
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those regions. Analysis of cpDNA showed the presence of certain regional features of the genogeographic structure of the 
spruce forest in the “south-north” and “west-east” directions. According to mitochondrial DNA analysis higher concentration 
of P. abies trees of southern (Carpathian) origin is observed in the southwest of Belarus. On the contrary northern (Boreal) 
origin dominates in the rest of the country. The results of performed genogeographic analysis of Norway spruce populations 
can serve as a basis for improving the forest seed zoning of the tree species.
Keywords: Norway spruce, Picea abies, Picetum, chloroplast DNA, mitochondrial DNA, microsatellite analysis, geno-
geography
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Введение. Одной из центральных проблем лесной генетики и селекции является изучение, 
сохранение и воспроизводство генетических ресурсов основных лесообразующих и хозяйствен-
но ценных древесных видов, поскольку генетическое разнообразие лежит в основе способности 
живых организмов приспосабливаться к изменениям условий окружающей среды. Хвойные, со-
ставляющие 58,0 % лесов Беларуси, являются одними из наиболее ценных лесообразующих ви-
дов страны, выполняя важные экономическую, экологическую и социальную функции. Ель ев-
ропейская (Picea abies (L.) Karst.) является второй по представленности в лесном фонде Беларуси 
хвойной породой. По состоянию на начало 2021 г. площадь ельников составляет 771,28 тыс. га, 
или 9,25 % от лесопокрытой площади, с запасом древесины на корню 203,7 млн м3.
Наблюдающиеся в последние годы и прогнозируемые в дальнейшем изменения климатиче-
ских условий, возникающие очаги размножения стволовых вредителей и заболеваний, другие 
неблагоприятные факторы наносят значительный ущерб хвойным лесам, приводя к снижению 
биологической устойчивости древостоев и их усыханию. Последнее массовое усыхание ельни-
ков Беларуси началось в 1993 г. и наблюдалось практически беспрерывно на протяжении 20 лет. 
Только в период 1996–2013 гг. санитарными рубками было вырублено более 29 млн м3 древесины 
P. abies на площади 302 тыс. га [1]. Несмотря на тенденцию стабилизации в дальнейшем состоя-
ния ельников, одной из основных задач лесного хозяйства Беларуси остается восстановление 
еловых насаждений. Одним из базисов коренного улучшения лесовосстановительных работ яв-
ляется обеспечение лесной отрасли районированными семенами, поскольку их происхождение 
и качество имеют решающее значение для создания биологически устойчивых и высокопродук-
тивных лесных культур. Лесосеменное районирование территории лесного фонда обеспечивает 
научно обоснованные допустимые направления массового перемещения семян с учетом их гео-
графического, лесотипологического и популяционно-генетического происхождения. 
Популяционная структура древесных видов на территории Беларуси имеет свои особенно-
сти, поскольку они распространялись несколькими волнами различными миграционными путя-
ми [2; 3]. Для различных видов [4; 5] показано, что, мигрируя на новую территорию, популяции 
различного генетического происхождения в ходе своего исторического развития адаптируются 
к определенным условиям произрастания. Вследствие этого формируются предпочтения в отно-
шении почвенно-гидрологических, геоморфологических и климатических условий, однако для 
выявления взаимосвязей между продуктивностью близкородственных групп популяций и осо-
бенностями местопроизрастаний необходимо предварительно установить степень генетического 
родства популяций. Для этого наиболее удобно использовать локусы цитоплазматической ДНК 
[6–12], которые у хвойных передаются по наследству: либо по материнской (митохондрии), либо 
по отцовской (хлоропласты) линии. Анализ популяционно-генетической структуры дает воз-
можность выявить, в каких условиях конкретные популяции формируют продуктивные древо-
стои, позволяет установить наличие или отсутствие региональных особенностей генофонда, что 
является основой для совершенствования лесосеменного районирования.
Целью данной работы являлся геногеографический анализ популяций P. abies и установле-
ние региональных особенностей ее генофонда на территории Беларуси.
Материалы и методы исследования. Объектами исследования являлись отобранные в лес-
ном фонде Министерства лесного хозяйства Республики Беларусь 57 средневозрастных, приспе-
вающих и спелых древостоев (40 и более лет) естественного происхождения P. abies (в Брестском 
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государственном лесохозяйственном объединении (ГПЛХО, объединение) – 9, Витебском – 12, 
Гомельском – 8, Гродненском – 8, Минском – 12, Могилевском – 8). Всего проанализировано 
610 деревьев P. abies, произрастающих в насаждениях на расстоянии 20–25 м друг от друга. 
Экспериментальным материалом для выделения ДНК являлись хвоя или почки без признаков 
повреждения. В случае невозможности сбора хвои или почек отбирали образцы наружного слоя 
древесины (до 7 мм) путем сверления шнековым сверлом (d = 10 мм) при скорости вращения ро-
тора не более 300–350 об/мин. Отобранный материал (≈100 мг) помещали в микропробирки 
с 70 %-ным этанолом. Выделение ДНК проведено модифицированным СТАВ-методом [13]. По-
лу ченные препараты ДНК растворяли в 100 мкл бидистиллированной воды для последующего 
хранения при –4 °С.
Генетический анализ хлоропластной ДНК (хпДНК) проведен по трем микросателлитным локу-
сам с использованием следующих пар праймеров: Pt63718 (F: 5′-CCCGTATCCAGATATACTTCC-3′, 
R: 5′-TGGTTTGATTCATTCGTTCAT-3′); Pt26081 (F: 5′-CACAAAAGGATTTTTTTTCAGTG-3′, R: 
5′-CGACGTGAGTAAGAATGGTTG-3′); Pt71936 (F: 5′-TTCATTGGAAATACACTAGCCC-3′, R: 
5′-AAAACCGTACATGAGATTCCC-3′). Полимеразная цепная реакция (ПЦР) выполнена по сле-
дующей программе: длительная денатурация – 3 мин, 94 °С; 30 циклов – денатурация 15 c, 94 °С, 
отжиг 15 c, 60 °С, элонгация 30 c, 72 °С; длительная элонгация – 5 мин, 72 °С. Электрофоретическое 
фракционирование и детекцию меченых продуктов амплификации проводили в генетических 
анализаторах ABI Prism 310 или ABI 3500 (Applied Biosystems) в соответствии с прилагаемой ин-
струкцией. Анализ результатов получен на основании использования программного пакета 
GeneMapper 4.0 (Applied Biosystems).
Генетический анализ митохондриальной ДНК (мтДНК) осуществлен по локусу mt15-D02 
(номер в GenBank AY897577) с использованием праймеров со следующими нуклеотидными по-
следовательностями: F: 5′-TATCTGACTTGCCTTATC-3′ и R: 5′-ATCCGAATACATACACC-3′. Для 
проведения ПЦР применена программа: длительная денатурация – 10 мин, 94 °С; 40 циклов – 
денатурация 1 мин, 94 °С, отжиг 1 мин, 54 °С, элонгация 2 мин, 72 °С; длительная элонгация – 
10 мин, 72 °С. Электрофоретическое фракционирование продуктов амплификации выполнено 
в электрофоретических камерах с использованием 2 %-ных агарозных гелей с последующим 
окрашиванием в растворе этидия бромида.
Математическая обработка данных проведена с использованием пакета программ GenAlEx 
6.5 и Microsoft Excel.
Результаты и их обсуждение. В ходе анализа трех микросателлитных локусов хлоропласт-
ной ДНК P. abies (наследование по отцовской линии (пыльца)) было выявлено 19 аллелей: локус 
Pt63718 – семь (90 нуклеотидных оснований (н. о.), 91, 93, 94, 95 (доминирующий), 96, 97 н. о.); 
Pt26081 – семь (105, 106, 107, 108, 109 (доминирующий), 110, 111 н. о.); Pt71936 – пять (138, 139, 
140, 141 (доминирующий), 142 н. о.). Частоты встречаемости выявленных аллелей каждого локу-
са представлены в таблице.
Практически все аллели отмечены в двух и более проанализированных ельниках. В то же 
время некоторые варианты являлись уникальными и могли встречаться на территории одного 
лесхоза (Pt26081105 – Белыничский лесхоз и Pt26081106 – Кличевский лесхоз Могилевского 
ГПЛХО, Pt26081107 – Крупский лесхоз Минского объединения). Аллель Pt6371890 обнаружен толь-
ко в древостоях P. abies в Брестском и Ивацевичском лесхозах Брестского ГПЛХО. Наибольшее 
количество аллельных вариантов (по 14 ед.) выявлено на территории Брестского и Могилевского 
объединений, наименьшее – Гомельского (12 ед.). По локусу Pt71936 на территории различных 
лесхозов доминировал аллельный вариант Pt71936140 или Pt71936141.
В ходе анализа регионального распределения частот встречаемости аллелей микросателлит-
ных локусов хпДНК P. abies в разрезе ГПЛХО наибольшие отличия от среднего по Беларуси 
выявлены для еловой формации Гомельского по Pt63718 и Pt26081 и Брестского – по Pt71936. Так, 
на территории Гомельского ГПЛХО частота встречаемости аллельных вариантов Pt6371891 
и Pt6371894 выше, чем в среднем по Беларуси соответственно в 1,7 и 1,6 раз; по Pt6371895 
и Pt26081110 – соответственно в 1,4 и 1,7 раз ниже. В Брестском ГПЛХО выявлена концентрация 
аллеля Pt71936139 (в 3,2 раза выше, чем в среднем по Беларуси), отмечается снижение частоты 
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аллеля Pt71936140. На территории региона также обнаружена самая низкая доля встречаемости по 
аллельному варианту Pt6371894 (4,4 %). По-видимому, такие особенности генетической структу-
ры еловой формации на территории Гомельского и Брестского объединений связаны с зонально-
стью распространения древесного вида. Именно по этим территориям проходит южная граница 
распространения P. abies, а точнее по северной окраине Полесской низменности, южнее которой 
отмечаются лишь островные ее местонахождения [2]. 
Анализ распределения аллельных вариантов P. abies по трем изученным локусам хлоро-
пластной ДНК не выявил существенных географических особенностей (по доминирующим ал-
лелям), однако некоторые различия (по аллелям с меньшей частотой встречаемости) были уста-
новлены. Так, по локусу Pt63718 между западными и восточными областями Беларуси наблюда-
ются отличия, связанные с повышением частоты встречаемости варианта Pt6371894 в восточной 
части Беларуси, наличием Pt6371890 на юго-западе Беларуси (Брестский и Ивацевичский лесхозы 
Брестского ГПЛХО), присутствием Pt6371893 в Житковичском лесхозе Гомельского и в Лепель-
ском лесхозе Витебского объединений (рис. 1, а). Что касается еще одного редкого аллеля (Pt6371897), 
то он обнаружен в ельниках Лунинецкого лесхоза Брестского и Сморгонского опытного лесхоза 
Гродненского ГПЛХО (частота встречаемости 0,167), а также в Чаусском лесхозе Могилевского 
объединения (частота встречаемости 0,067). 
По локусу Pt71936 в западной части Беларуси увеличивается частота встречаемости варианта 
Pt71936139, при его практическом отсутствии в восточной части (рис. 1, с), при этом он отмечен 
в Брестском, Гродненском, в западных частях Минского и Витебского ГПЛХО, а также 
в островных ельниках на юге Гомельского объединения (Комаринский и Лельчицкий лесхозы), 
т. е. за пределами сплошного произрастания изучаемого вида. Подобная ситуация наблюдается 
и для Pt71936142 (исключая Гомельское ГПЛХО). Аллель Pt71936138 обнаружен на территории трех 
лесхозов Могилевского (Кличевский – с частотой 0,092, Могилевский – 0,133, Чаусский – 0,071) 
и одного лесхоза Брестского ГПЛХО (Малоритский – 0,067).
Региональное распределение частот встречаемости аллелей микросателлитных локусов хлоропластной ДНК 
P. abies
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90 0,021 – – – – – 0,003
91 0,143 0,138 0,272 0,194 0,156 0,087 0,165
93 – 0,006 0,016 – – – 0,004
94 0,044 0,126 0,153 0,064 0,094 0,100 0,097
95 0,680 0,654 0,434 0,632 0,677 0,681 0,626
96 0,093 0,076 0,125 0,089 0,073 0,124 0,097
97 0,019 – – 0,021 – 0,008 0,008
Pt26081
105 – – – – – 0,008 0,001
106 – – – – – 0,011 0,002
107 – – – – 0,010 – 0,002
108 0,067 0,031 0,016 0,059 0,094 0,024 0,049
109 0,662 0,747 0,823 0,749 0,629 0,678 0,715
110 0,271 0,218 0,130 0,179 0,246 0,279 0,220
111 – 0,004 0,031 0,013 0,021 – 0,011
Pt71936
138 0,007 – – – – 0,037 0,007
139 0,099 0,010 0,033 0,017 0,018 0,010 0,031
140 0,464 0,598 0,600 0,578 0,571 0,482 0,549
141 0,394 0,377 0,367 0,386 0,399 0,471 0,399
142 0,036 0,015 – 0,019 0,012 – 0,014
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По локусу Pt26081 обращает на себя внимание то, что несколько выделяется центральная 
часть Беларуси (рис. 1, b). Аллель Pt26081108, встречаясь достаточно часто в этой зоне, отсутствует 
на периферии страны – в западной части Брестского, северо-западной части Витебского и вос-
точной части Могилевского и Гомельского ГПЛХО. Сходная картина наблюдается и для 
Pt26081111. Следует отметить, что, хотя варианты Pt26081105, Pt26081106 и Pt26081107 обнаружены на 
территории только одного из следующих лесхозов: Белыничского, Кличевского и Крупского 
соответственно, – эти лесхозы граничат между собой, располагаясь на границе Минского 
и Могилевского ГПЛХО. 
Изучение распределения аллельных вариантов проанализированных локусов хпДНК P. abies 
между типами леса не выявило каких-либо существенных различий, в основном они не превы-
шали 10 %. Наибольшие отклонения обнаружены по аллелю Pt71936141, частота встречаемости 
которого в кисличных ельниках (0,364) в 1,5 раза меньше, чем в черничных (0,575), и по аллелю 
Pt71936142, частота встречаемости которого в кисличных ельниках (0,582) в 1,5 раза выше, чем 
в черничных (0,375).
Полиморфизм был выявлен и при анализе митохондриальной ДНК (наследование по мате-
ринской линии (семена)). На основании результатов генетического анализа локуса mt15-D02 
установлено, что в северной (Витебское), центральной (Минское) и восточной (Могилевское 
и Гомельское ГПЛХО) частях Беларуси в древостоях P. abies встречается только митотип 
mt15-D02753, в юго-западной (Брестское) – mt15-D021249, а в западной (Гродненское) – mt15-D02753 
и mt15-D021249. Частота встречаемости последнего варианта снижается в северном направлении 
от 100 % в «островных» ельниках Брестского ГПЛХО, до 40 % в Слонимском лесхозе и 20 % 
в Волковысском лесхозе Гродненского объединения (рис. 2).
Рис. 1. Схема географического распространения аллелей локусов хлоропластной ДНК P. abies на территории 
Беларуси: а – Pt63718 (оранжевый – 90 н. о.; зеленый – 91 н. о.; бордовый – 93 н. о.; фиолетовый – 94 н. о.;  
желтый – 95 н. о.; синий – 96 н. о.; красный – 97 н. о.); b – Pt26081 (оранжевый – 105 н. о.; бордовый – 106 н. о.; 
красный – 107 н. о.; синий – 108 н. о.; желтый – 109 н. о.; зеленый – 110 н. о.; фиолетовый – 111 н. о.); c – Pt71936 
(красный – 138 н. о.; синий – 139 н. о.; желтый – 140 н. о.; зеленый – 141 н. о.; фиолетовый – 142 н. о.)
Fig. 1. The scheme of the geographical distribution of alleles of chloroplast DNA loci of P. abies in Belarus: а – Pt63718 
(orange – 90 bp; green – 91 bp; dark red – 93 bp; purple – 94 bp; yellow – 95 bp; blue – 96 bp; red – 97 bp); b – Pt26081 
(orange – 105 bp; dark red – 106 bp; red – 107 bp; blue – 108 bp; yellow – 109 bp; green – 110 bp; purple – 111 bp);  
c – Pt71936 (red – 138 bp; blue – 139 bp; yellow – 140 bp; green – 141 bp; purple – 142 bp)
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Рис. 2. Схема географического распространения аллелей локуса mt15-D02 митохондриальной ДНК P. abies  
на территории Беларуси (красный – южное (карпатское) происхождение, 1249 н. о.; синий – северное (бореальное) 
происхождение, 753 н. о.)
Fig. 2. The scheme of the geographical distribution of alleles of the mt15-D02 locus mitochondrial DNA of P. abies  
in Belarus (red – southern (Carpathian) origin, 1249 bp; blue – northern (boreal) origin, 753 bp)
На основании ранее проведенных исследований, включая формовое разнообразие изучаемо-
го вида, было выявлено, что распространение P. abies на территорию Беларуси шло со стороны 
двух центров: Северо-Балтийского (subsp. abies) и Карпатского (subsp. acuminata) [14]. Выяв-
ляемая по локусу mt15-D02 амплифицируемая зона размером 1249 н. о., как показано в работах 
зарубежных исследователей, характерна для южного постледникового миграционного потока 
P. abies, происходящего из Карпатского рефугиума, а зона размером 753 н. о. соответствует се-
верному (бореальному) миграционному потоку, который распространялся с территории Русской 
равнины (Северо-Центральная область Европейской части России) [6; 8; 9]. Таким образом, обна-
руженный нами полиморфизм мтДНК P. abies подтверждает, что на территории Беларуси произ-
растают особи, имеющие различное историческое происхождение, а именно – карпатское и бо-
реальное. 
В связи с вышеуказанным, возникает вопрос о встречаемости представителей двух миграци-
онных потоков в еловой формации Беларуси. Исследования митохондриальной ДНК показали, 
что деревья, происходящие по материнской линии от древостоев Карпатского региона (subsp. 
acuminata), локализуются в юго-западной части Беларуси, при этом они не были нами выявлены 
в северных, центральных и восточных регионах страны. 
Ранее для P. abies были проведены исследования по встречаемости фенов (генотипически 
обусловленных вариантов определенных признаков, проявление которых зависит от генетиче-
ского материала обеих родительских форм на уровне ядерной ДНК), таких как «острочешуйча-
тая форма» шишек (характерный признак для особей subsp. acuminata) и «тупочешуйчатая фор-
ма» (отличительная особенность для представителей subsp. abies). Полученные результаты пока-
зали, что деревья subsp. acuminata распространены на большей территории, чем следует из 
данных митохондриальной ДНК, и наблюдается клинальная изменчивость: в направлении с юга 
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на север и с запада на восток долевое участие представителей subsp. acuminata в еловой форма-
ции Беларуси постепенно уменьшается, а особей subsp. abies – увеличивается [15]. 
Выявленные нами особенности распространения ряда аллельных вариантов локусов Pt63718 
и Pt71936 хлоропластной ДНК (у хвойных она передается по отцовской линии за счет разлета 
пыльцы) хорошо согласуются с данными по фенам, и это указывает на влияние однородных 
факторов при перемещении генетического материала. На то, что обмен генов между южным 
и северным миграционными потоками P. abies осуществляется бóльшей частью посредством 
пыльцы, указывает также исследование ядерной и цитоплазматической ДНК, проведенное Tsuda 
с соавт. [16].
На основании совокупности имеющихся результатов исследований можно говорить о раз-
личном влиянии пула материнских генов и пула отцовских генов на процессы гибридизации 
между представителями двух таксонов. Таким образом, распространение принесенного южным 
и северным миграционными потоками генетического материала по территории республики идет 
разнородно как во времени, так и в пространстве, при этом ельники значительной части лесхозов 
Гродненского, Минского и Гомельского ГПЛХО представляют собой обширную зону гибриди-
зации. 
Относительно локуса Pt26081 хлоропластной ДНК следует отметить, что географическое 
распространение недоминирующих аллелей позволяет предположить их местное происхожде-
ние, а не миграционное. Однако для уточнения этого вопроса необходимо проведение генетиче-
ского анализа ельников на территории сопредельных государств. 
Заключение. Исследована геногеографическая структура популяций P. abies на территории 
Беларуси с использованием микросателлитных (SSR) локусов хлоропластной и локуса mt15-D02 
митохондриальной ДНК. Выявлено 19 аллельных вариантов локусов Pt63718, Pt26081, Pt71936 
хпДНК и два аллельных варианта mt15-D02 мтДНК. Установлено географическое распростране-
ние аллелей и рассмотрены региональные особенности геногеографической дифференциации 
еловой формации. Для еловых древостоев юга Беларуси, где пролегает южная граница сплош-
ной области распространения P. abies и ее островные местонахождения, частота встречаемости 
отдельных аллельных вариантов SSR-локусов хпДНК (Гомельское ГПЛХО – Pt6371891, Pt6371894, 
Pt6371895, Pt26081110; Брестское ГПЛХО – Pt71936139, Pt71936140, Pt6371894) имеет наиболее выра-
женные отклонения от их средних значений по стране. Анализ хпДНК показал наличие опреде-
ленных региональных особенностей геногеографической структуры еловой формации в направ-
лении «юг–север» и «запад–восток»; мтДНК – концентрацию на юго-западе Беларуси деревьев 
P. abies южного (карпатского) происхождения (аллельный вариант размером 1249 н. о.), на 
остальной части страны – северного (бореального) (753 н. о.). Сопоставлены особенности геогра-
фического распределения аллельных вариантов проанализированных локусов цитоплазматиче-
ской ДНК с территориальным размещением формового разнообразия P. abies (деревья с тупо- 
и острочешуйчатыми формами шишек). Результаты проведенного геногеографического анализа 
еловой формации Беларуси могут служить основой для совершенствования лесосеменного райо-
нирования P. abies.
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